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Потенциал негативности рассогласования (НР) принадлежит к классу длиннолатентных слуховых
вызванных потенциалов (ВП) и генерируется как реакция мозга на изменения соотношения сен-
сорных признаков стимула с предшествующим звуковым контекстом. В обзоре рассмотрены совре-
менные представления о негативности рассогласования и ее интерпретации. Подробно описаны
накопившиеся к настоящему времени данные относительно формирования НР при локализации
неподвижных и движущихся звуковых сигналов. Отдельное внимание уделено соотношению между
НР и осознанным обнаружением стимулов, а также контекстным эффектам при исследовании вос-
приятия слуховых различий. Детально рассматриваются вопросы межполушарной асимметрии НР
при пространственном слуховом анализе.
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Одно из актуальнейших направлений совре-
менной нейрофизиологии связано с обработкой
сенсорной информации в мозге человека, проис-
ходящей без приложения сознательных усилий и
без фокусировки внимания. При этом формиру-
ются так называемые автоматические (preattentive)
реакции мозга. Механизмы возникновения этих
реакций составляют фундаментальную проблему
когнитивной нейрофизиологии и нейропсихологии.
Ключевым звеном исследований в этой области
служит потенциал негативности рассогласования
(англоязычный термин – mismatch negativity,
MMN), принадлежащий к классу длиннолатентных
слуховых вызванных потенциалов (ВП). Впервые
негативность рассогласования (далее НР) была
описана профессором Хельсинкского Универси-
тета Ристо Наатаненом [111] и получила широ-
чайшее распространение при оценке деятельности
не только слуховой системы, но и других сенсорных
систем человека (зрительной, обонятельной, со-
матосенсорной) [11, 112, 114, 115]. В последующих
разделах данного обзора будут рассмотрены общие
свойства НР и ее интерпретация, а затем будут
подробно описаны накопившиеся к настоящему
времени данные относительно НР, вызванной
изменениями пространственного положения зву-
ковых сигналов. Отдельное внимание будет уде-
лено соотношению между НР и осознанным об-

наружением стимулов, а также межполушарной
асимметрии НР при пространственном слуховом
анализе.

1. ПОЛУЧЕНИЕ НЕГАТИВНОСТИ 
РАССОГЛАСОВАНИЯ И ЕЕ 

ИНТЕРПРЕТАЦИЯ
В первые годы после открытия НР ее исследо-

вания проводились (и сейчас нередко проводятся)
в условиях oddball-стимуляции, которая состоит в
предъявлении испытуемому последовательности
одинаковых звуковых стимулов (стандартов), в
ряду которых с небольшой вероятностью появля-
ются стимулы, отличающиеся по какому-либо
параметру (девианты). При вычитании ВП на
стандартный стимул из ВП на девиант во фронто-
центральных отведениях наблюдается негативная
волна НР, генерируемая главным образом в слухо-
вой коре [23, 76], хотя также имеются данные о фор-
мировании НР во фронтальной коре [23, 121, 137].

Схематическое изображение компонентов
ВП, регистрируемых в режиме oddball-стимуляции
(рис. 1), иллюстрирует общий характер ответов на
стандартные и девиантные стимулы, а также раз-
ностные потенциалы, генерируемые при пассивном
прослушивании (ignore condition) и при фокуси-
ровке внимания на звуковой стимуляции (attend
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condition). Процессы обработки сенсорной ин-
формации в данной парадигме могут быть в целом
описаны последовательной трехэтапной моделью
[59, 60, 79, 80]. Первый этап связан с пассивной
(неосознаваемой) обработкой сенсорного сигнала и
его фильтрацией. В вызванных потенциалах этот
процесс находит отражение в виде негативной
волны N1, характеризующей обнаружение сен-
сорного события [116], и волны НР, реагирующей
на различия в потоке стимулов [114]. N1 и НР
принято считать модально-специфическими де-
текторами различий первого и второго порядка,
соответственно. Латентность N1 варьирует в пре-
делах от 80 до 120 мс от начала стимула, латент-
ность НР – от 100 до 300 мс от начала девиации.

Процессы, лежащие в основе N1 и НР, могут
привести к непроизвольному переключению
внимания на девиантный стимул и переходу ко
второму, активному, этапу сенсорной обработки.
Индикатором непроизвольного переключения
внимания считается позитивный компонент вы-
званного потенциала P3a, максимально выражен-
ный во фронто-центральных отведениях. Он может
отражать как сенсорные, так и когнитивные аспекты
сенсорного события без выраженной модальной
специфичности [33, 62]. В настоящее время связь
между процессами, формирующими N1 и НР на
первом этапе обработки информации и вызываю-
щими P3a на втором этапе этой обработки, оста-
ется до конца не выясненной [79, 138].

Активные процессы, происходящие после пе-
реключения внимания, составляют третий этап
сенсорной обработки. Нейрональная активность
передается на височно-теменные области, где
происходит генерация второго позитивного ком-
понента вызванного потенциала – P3b, предполо-
жительно связанного с произвольным переключе-
нием внимания. P3a и P3b принято относить к суб-
компонентам волны P300. Их латентность
варьирует в широких пределах (от 250 до 800 мс) и
зависит от сложности задачи по различению сти-
мулов и от индивидуальных когнитивных особен-
ностей испытуемых [48, 135]. Наконец, в тех слу-
чаях, когда девиантный стимул, вызвавший пере-
ключение внимания, не требует немедленных
действий, установки избирательного внимания
восстанавливаются к исходным. Этот процесс отра-
жается в генерации модально неспецифического
фронто-центрального негативного компонента,
носящего название “reorienting negativity” (RON)
с латентностью 400–600 мс [37, 79, 145, 148, 149].

Потенциал НР обладает следующими важными
свойствами: 1) НР возникает как при пассивном
прослушивании сигналов (при чтении книги или
выполнении зрительного задания), так и при ак-
тивном распознавании девиантных стимулов; 2)
амплитуда НР увеличивается при уменьшении
вероятности предъявления девиантного стимула

в последовательности; 3) амплитуда НР растет, а
латентность уменьшается при увеличении аку-
стических различий между стандартом и девиантом
[171].

Первоначальные интерпретации потенциала
НР основывались на двух гипотезах. Адаптационная
гипотеза, или гипотеза рефрактерности [81, ито-
говый обзор 102, 108, 109, 112] предполагает, что
негативный фронто-центральный компонент ВП
в реакции на девиантный стимул представляет
собой составную часть измененного компонента
N1. Гипотеза рассогласования со следом в памяти
(memory mismatch) рассматривает фронто-цен-
тральную негативность в качестве специфического
компонента ВП, генерируемого в ответ на деви-
антный стимул и отражающего различие между
девиантом и следом в сенсорной памяти, сфор-
мировавшимся при регулярном предъявлении
стандарта [108, 109, 118]. В результате интенсивной
дискуссии и анализа большого количества экспе-
риментальных данных, концепция рассогласова-
ния со следом в памяти была принята большин-
ством исследователей [см. обзоры 110, 114, 171].

Однако, интерпретация разностного потенциала
как специфического показателя автоматического
различения требует важного уточнения. Во-первых,
генераторы компонента N1 несомненно подвер-
гаются адаптации при частом предъявлении сти-
мула, и эффект адаптации для стандарта и деви-
анта в одной последовательности будет разным,
поскольку они появляются с разной частотой.
Разное влияние адаптации может вносить вклад в
разностный потенциал. Во-вторых, реакции на
стандарт и девиант могут различаться даже при
небольших акустических различиях между ними,
и это тоже может отражаться на потенциале НР.
Обе причины могут вести к искажениям при вы-
числении НР как разности между ответами на де-
виант и стандарт в пределах одной последова-
тельности. Чтобы избежать искажений, для полу-
чения “истинной” (genuine) НР либо проводятся
контрольные эксперименты, в которых оценива-
ется величина возможных искажений, либо при-
меняется так называемая “обратная oddball-пара-
дигма” (reversed oddball), позволяющая вычислять
НР как разность между ответами на идентичные
стимулы, предъявленные в качестве девианта в
одной последовательности и в качестве стандарта –
в другой [10, 82, 83, 147]. Такой способ вычисле-
ния получил название “одностимульной” НР
(same-stimulus MMN).

Определенные ограничения для понимания
процессов автоматического распознавания раз-
личий были связаны с тем, что потенциал НР
первоначально исследовался в условиях oddball-
парадигмы, создающей слишком упрощенную
модель акустической сцены. Важным шагом в
развитии интерпретаций НР явился переход к
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Рис. 1. Схематическое изображение компонентов ВП и негативности рассогласования (MMN), регистрируемых в режиме
oddball-стимуляции при пассивном прослушивании (ignore condition) и при фокусировке внимания на звуковой стимуля-
ции (attend condition). Вверху слева: ВП на стандартные стимулы и негативности рассогласования, регистрируемые элек-
тродами Fz, Cz и Pz при пассивном прослушивании, т.е. без привлечения внимания к звуковой стимуляции. Эти компо-
ненты отражают полностью автоматическую слуховую обработку. Вверху справа: ВП на стандартные и девиантные стиму-
лы, регистрируемые теми же электродами. Параметры компонентов N1 и P2 могут различаться в зависимости от характера
и вероятности предъявления стандартов и девиантов. Важно отметить более фронтальное формирование негативности рас-
согласования по сравнению с N1. Внизу слева: структура компонентов ВП при регистрации теми же электродами в актив-
ных условиях, т.е. при привлечении внимания слушателей к звуковой стимуляции. Важнейшее отличие от ВП, полученных
в пассивных условиях, состоит в появлении комплекса N2b-P3a, перед которым часто наблюдается позитивная волна P165,
а также медленных фронтальных негативных и теменных позитивных компонентов. Компонент N2b идентифицируется
после удаления негативности рассогласования из компонента N2 при вычитании. В зависимости от инструкции, привле-
чение внимания может увеличивать амплитуду N1 и негативности рассогласования. Внизу справа: ВП на стандартные и де-
виантные стимулы, регистрируемые теми же электродами. Цит. по: Näätänen et al., 2011, figure 1.
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сложным конфигурациям сигналов, более близ-
ким к реальной звуковой среде, но не позволяю-
щим соотнести след в сенсорной памяти с одним
или несколькими конкретными стандартными
стимулами. Представление о стандарте как “по-
вторяющемся стимуле” было расширено до “по-
вторяющегося соотношения между стимулами”,
а девиант стал рассматриваться как “нарушение
закономерности” (regularity violation). Под зако-
номерностью подразумевается неявное последо-
вательное правило (sequential rule), извлекаемое
слуховой системой из серии звуковых событий
[см. обзор 173]. Примерами таких конфигураций
могут служить нерегулярные изменения межсти-
мульного интервала [61, 120], либо закономерно-
сти вида “чем выше частота – тем ниже интенсив-
ность” [127] или “за длинным стимулом следует
высокий, а за коротким – низкий” [124]. НР стала
также применяться в качестве объективного по-
казателя разделения конкурирующих слуховых
потоков (stream segregation), формируемых при
предъявлении чередующихся звуковых последо-
вательностей [см. обзор 35]. Традиционная odd-
ball-стимуляция рассматривается теперь как один
из простых частных случаев парадигмы наруше-
ния закономерности [49, 170].

Согласно современным представлениям, ос-
новная функция генерации НР – поддержание и
обновление нейрональных моделей, лежащих в
основе обнаружения и разделения звуковых объ-
ектов. Мозг кодирует слуховую и абстрактную
(внесенсорную) информацию, характеризующую
недавнюю историю стимуляции, и на основании
обнаруженных закономерностей формирует пред-
сказательные модели относительно стимулов, ко-
торые появятся в ближайшем будущем. Результатом
этого процесса является оценка не только сенсор-
ных признаков стимула, но и соотношения сти-
мула со звуковым контекстом и его соответствия
выявленным закономерностям. Когда поступаю-
щий девиантный стимул нарушает обнаруженную
закономерность, генерируется потенциал НР, ве-
личина которого отражает степень девиации.
Возникновение НР служит сигналом к обновле-
нию предсказательной модели, осуществляя об-
ратную связь между моделью и обработкой теку-
щей информации.

Будучи индикатором реакции мозга на ошибку
предсказания, формирование НР может предше-
ствовать реакциям, обнаружимым на поведенче-
ском уровне, и служить “сигналом тревоги”, ини-
циирующим переключение внимания на деви-
антное событие. Таким образом, даже на ранних
кортикальных уровнях слуховой системы, пред-
шествующих подключению внимания (preattentive
level), могут выполняться достаточно сложные
когнитивные операции, связанные с обобщением
информации [см. обзоры 110, 122, 171].

2. НЕГАТИВНОСТЬ РАССОГЛАСОВАНИЯ 
ПРИ ИЗМЕНЕНИИ ПРОСТРАНСТВЕННЫХ 

ПРИЗНАКОВ ЗВУКОВОГО СТИМУЛА

2.1. Негативность рассогласования при изменении 
положения неподвижного стимула.

Правильная акустическая ориентация человека
во многом определяется способностью различать
изменения пространственных характеристик ис-
точников звука. В изучении ранних этапов слухо-
вого анализа важная роль принадлежит работам
по регистрации НР как в условиях дихотического
предъявления сигналов, так и при стимуляции в
свободном звуковом поле.

Метод дихотической стимуляции получил ши-
рокое распространение в связи с возможностью
изолированного или комбинированного предъ-
явления бинауральных локализационных при-
знаков звука – межушных различий по времени
(ΔT) и интенсивности (ΔI). Регистрация НР в ди-
хотических условиях была применена для изуче-
ния механизмов обработки ΔT и ΔI, и в частности,
для решения вопроса о том, является ли анализ
этих признаков раздельным, или это совместный
процесс. В исследовании Шрёгера с соавторами
применялись стимулы с ΔT, с ΔI и с комбинацией
этих признаков [144, 146]. Амплитуда каждой из
НР, возникающих при введении в девиант только
одного из признаков, была меньше амплитуды
НР, генерируемой при сочетании признаков ΔT и
ΔI в девианте. Авторы предполагают, что частич-
ная аддитивность НР указывает на параллельное
и независимое (по крайней мере, отчасти) нейро-
нальное кодирование этих двух признаков на
уровне коры. В известной степени такой вывод
согласуется с данными по положению дипольных
источников компонента N1 ВП, свидетельствую-
щими о наличии относительно независимой об-
работки ΔT и ΔI в слуховой коре человека [169].
Кроме того, он вполне укладывается в рамки дуп-
лексной теории пространственного слуха, посту-
лирующей наличие двух различных механизмов
локализации источника звука по ΔT и ΔI [2–4].
Предположение о раздельном анализе локализа-
ционных признаков звука подкрепляется резуль-
татами исследования магнитных аналогов НР с
использованием виртуальных источников звука,
сформированных по передаточной функции го-
ловы [64]. Топографический анализ показывает,
что различение бинауральных признаков, опре-
деляющих азимут источника звука, и различение
спектральных признаков, связанных с вертикаль-
ным положением источника звука, обеспечива-
ются разными участками височной коры мозга.
При этом бинауральные локализационные при-
знаки (ΔT и ΔI) обрабатываются раньше, чем спек-
тральные признаки (100–150 мс и 200–250 мс, соот-
ветственно).
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Значительная часть исследований была посвя-
щена изучению характеристик НР как показателя
пространственного различения сигналов. Впер-
вые связь НР с угловым расстоянием между деви-
антным и стандартным стимулами была установ-
лена в работе Паавилайнена с соавторами [125].
В условиях латерализации девиантного стимула
за счет межушных различий по фазе (тон 600 Гц)
или по интенсивности (тон 3000 Гц) амплитуда
НР возрастала как функция угла смещения деви-
анта относительно стандарта. Та же закономер-
ность была выявлена в работе [124] с использова-
нием тональных сигналов с межушными различи-
ями по времени. Сходные данные были получены
в других работах при использовании различных
шумовых сигналов и различном пространствен-
ном разнесении стандартного и девиантного сти-
мулов по азимуту [56, 119, 154].

В отличие от исследований в условиях дихоти-
ческой стимуляции, результаты работ, выполненных
в свободном звуковом поле, оказались не столь
однозначными [47, 52, 54, 125, 175]. Увеличение
амплитуды НР в зависимости от пространствен-
ного разнесения стандартного и девиантного сти-
мулов обнаружено только в работе Дэуэлла и др.
[54]. В остальных исследованиях наблюдались из-
менения НР по закону “все или ничего”.

НР может отражать не только воспринимаемое
изменение в пространственном положении сти-
мулов, но также субъективные различия их про-
странственной протяженности. В работе Винклера
и др. [175] два источника девиантного сигнала
располагались под углом 45° справа и слева от
слушателя, и включались либо по очереди, либо
одновременно. В последнем случае девиантный
стимул воспринимался в том же месте, что и стан-
дартный сигнал (по центру головы), но отличался
от него большей пространственной протяженно-
стью. Во всех трех случаях возникали НР прибли-
зительно равной амплитуды. Появление НР в от-
вет на изменение субъективной протяженности
стимулов согласуется с представлением о том, что
в основе генерации НР могут лежать не только
физические, но также и воспринимаемые (субъ-
ективные) различия в сигналах.

2.2. Негативность рассогласования
и локализация движущегося стимула

Одной из важных составляющих простран-
ственного слуха является локализация движу-
щихся источников звука. Анализ акустических
признаков движения звука слуховой системой
уже давно составляет предмет как психофизиоло-
гических, так и нейрофизиологических исследо-
ваний. Полученные к настоящему времени экс-
периментальные факты указывают на наличие
областей коры, избирательно активируемых дви-
жущимися звуковыми стимулами. Об этом свиде-

тельствуют как данные нейровизуализации мозга
человека [34, 42, 72–75, 96, 101, 169], так и резуль-
таты регистрации активности одиночных нейро-
нов на животных [17, 26, 156, 167]. Была выдвину-
та гипотеза о наличии в слуховой системе специ-
ализированных нервных элементов (“детекторов
движения”), обеспечивающих непрерывный анализ
параметров источника звука по мере его движения
[26]. Электро- и магнитоэнцефалографические
исследования показали, что при движении источ-
ника звука в коре генерируются выраженные слу-
ховые вызванные потенциалы и их магнитные
аналоги [28, 39, 57, 87, 177]. Избирательность ре-
акции к направлению движения, по мнению некото-
рых авторов, могла служить подтверждением нали-
чия дирекциональной чувствительности нейронов
слуховой коры [103].

Эффективным новым подходом к исследованию
кортикальных процессов обработки движения
стимула становится использование потенциала
НР как объективного показателя при решении
вопроса о том, сводится ли первичная обработка
движения стимула к локализации начальных и
конечных точек его траектории. Установлено, что
формирование НР происходит за счет анализа бо-
лее длительного участка стимула, чем при форми-
ровании компонента N1. Генераторы N1 кодируют
акустическую информацию в пределах 40–50 мс по-
сле включения сигнала, поэтому компонент N1
представляет собой в большей степени реакцию
на включение сигнала, чем на его динамическую
структуру. В то же время, НР отражает структуру
стимула на протяжении 300 мс и более [113, 114].
Следовательно, различия, введенные в функцию
межушной задержки сигнала (ΔT и/или ΔI) в пре-
делах 300 мс, могут быть адекватным образом от-
ражены в параметрах потенциала НР. Движение сти-
мула с разными скоростями может быть успешно
моделировано введением межушной задержки
ΔT, изменяющейся по разным временным зако-
нам, а движение по траекториям разной длины –
путем введения ΔT разной величины. Сравни-
тельный анализ характеристик НР, вызванной
динамическими изменениями ΔT, позволяет
определить, считывается ли на ранних корковых
этапах слухового анализа информация о времен-
ной структуре сигнала, содержащаяся в средней
части траектории его движения.

В первом исследовании формирования НР,
вызванной линейными изменениями межушной
задержки ΔT, использовались центральное и два
латеральных (у левого и правого уха) положения
стандартного стимула, и три типа девиантов: не-
подвижные либо движущиеся по направлению к
стандартным стимулам или от них [30]. При дви-
жении девиантов по направлению к стандарту по-
тенциал НР определялся главным образом вели-
чиной ΔT в начальной точке траектории, а после-
дующие линейные изменения ΔT практически не
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отражались на параметрах НР. В противополож-
ной ситуации, при движении девианта от стан-
дарта, потенциал НР генерировался с большей
латентностью и приобретал чувствительность к
изменениям ΔT. Величина НР была больше, когда
сравнение стимулов происходило преимуще-
ственно во фронтальном секторе.

Количественная связь НР и параметров дви-
жения стимула во фронтальном акустическом
секторе была установлена в работе Альтмана с со-
авторами [29]. Используя два способа дихотиче-
ской стимуляции (варьирование межушной за-
держки ΔT при постоянной длительности стимула
либо изменение длительности при фиксирован-
ной ΔT), авторы разделяют влияние факторов
расстояния и времени движения на величину НР.
Согласно полученным результатам, амплитуда
НР не зависела от длительности сигнала. Деви-
антные стимулы, смещавшиеся на одни и те же
угловые расстояния с разными скоростями за
счет различия в длительности, вызывали НР оди-
наковой амплитуды, но разной латентности. Это
свидетельствует о том, что угловое расстояние,
пройденное звуковым стимулом, является более
важным признаком для формирования НР, чем
собственно скорость.

Зависимость параметров НР от временного
паттерна динамических изменений межушной
задержки ΔT исследована в серии работ с приме-
нением плавного и скачкообразного движения
стимулов [6, 9, 153]. Авторы исходили из предпо-
ложения, что если бы величина углового смеще-
ния действительно являлась единственным опре-
деляющим параметром при формировании НР,
то это означало бы, что механизм автоматическо-
го пространственного различения основывается
на оценке положения только начальных и конечных
точек траектории. Такая гипотеза была выдвину-
та ранее в классических психофизических иссле-
дованиях слуха [70, 106] и получила название
“теории мгновенных отпечатков” (“snapshot theory”).
Согласно этой теории, восприятие движения звука
основывается не на специализированных нейро-
нальных “детекторах движения”, а на последова-
тельной локализации дискретных точек траектории
звукового источника. В случае коротких (менее 250 мс)
стимулов слуховая система обрабатывает только
информацию о положении концов траектории
движения [140]. Таким образом, согласно теории
“мгновенных отпечатков”, слуховая система не
способна различить стимулы, смещающиеся на
одно и то же угловое расстояние за одинаковое
время по разным траекториям. Для проверки
этой гипотезы в упомянутой серии работ [6, 9,
153] были использованы два вида изменений ΔT
(плавное и мгновенное нарастание) в движущихся
звуковых стимулах (рис. 2). Плавное изменение
ΔT и скачок приводили к разным зависимостям
НР от величины углового смещения. При ΔT ≥ 40 мкс

скачок вызывал бóльшую НР, чем плавное дви-
жение, при одной и той же величине углового
смещения. Следовательно, величина НР может
определяться не только пройденным угловым
расстоянием, но и характером динамических из-
менений ΔT. Кроме того, в этой же серии работ
была получена НР при предъявлении скачка в ка-
честве девианта в контексте плавно движущихся
стандартов, при совпадении положения их на-
чальных и конечных точек. Это означает, что ди-
намические свойства стимула могут быть вовле-
чены в обработку движения звукового стимула
наряду с информацией о концах его траектории.

Формирование НР, вызванной скачком и
плавным движением, можно рассмотреть с точки
зрения понятия “временного окна интеграции”,
производящего усреднение бинауральной информа-
ции с определенной постоянной времени [40, 71].
Временное интегрирование акустической ин-
формации в бинауральной слуховой системе рас-
сматривается в виде экспоненциально убываю-
щей функции, присваивающей более низкие веса
более удаленным событиям в прошлом [50, 93].
Обработку стимула слуховой системой можно
представить, как свертку функции межушной за-
держки сигнала с функцией временного окна. Ре-
зультат временного интегрирования окажется
больше для скачкообразного изменения ΔT, чем
для линейной функции, соответствующей плав-
ному движению. Большие амплитуды НР в реак-
ции на скачок (по сравнению с плавным движени-
ем) подтверждают правомерность рассмотрения
обработки плавного и скачкообразного движения
слуховой системой как процесса временного ин-
тегрирования. Наличие в бинауральной слуховой
системе интеграционных процессов позволяет
относить стимулы с мгновенным изменением ΔT
к категории движущихся плавно с очень большой
скоростью и использовать их в качестве модели
“самого быстрого стимула” в задачах сравнения
скоростей.

3. НЕГАТИВНОСТЬ РАССОГЛАСОВАНИЯ
И СУБЪЕКТИВНЫЕ ПОКАЗАТЕЛИ 

СЛУХОВОГО РАЗЛИЧЕНИЯ

3.1. Негативность рассогласования и 
психофизическое обнаружение стимулов

Соотношение объективных и субъективных

показателей различения стимулов является од-

ним из основных вопросов когнитивной психо-

физиологии. Как было сказано выше, первичная

обработка слуховой информации происходит на

уровне, предшествующем вниманию (preattentive).

Генерация НР происходит в результате наруше-

ния обнаруженных закономерностей звуковой

стимуляции, включающих сенсорную информа-

цию как о стимуле, так и о контексте, в котором
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он был предъявлен. Наименьшая величина акусти-

ческих различий между стандартом и девиантом,

приводящая к возникновению НР, приблизи-

тельно соответствует минимальному обнаружи-

мому изменению данного параметра (например,

длительности, частоты, пространственного поло-

жения и т.п.). На групповом уровне возникнове-

ние и амплитуда НР изменяются вместе с разли-

чительной способностью к исследуемому при-

знаку вследствие созревания, обучения или

повреждения мозга [16, 92, 94, 98, 117]. Амплитуда

НР может определяться величиной перцептив-

ных различий в большей степени, чем акустиче-

ских [163, 174, 175].

Нарушение закономерности в звуковой после-

довательности зачастую может быть обнаружено

на сознательном уровне благодаря переключе-

нию внимания, происходящему после предъявле-

ния девианта [108, 113, 171]. Многочисленные ра-

боты показывают, что формирование следа сти-

мула в сенсорной памяти, лежащее в основе

генерации НР, может быть исследовано также

психофизическими методами [см. обзор 97]. Одна-

ко, в некоторых случаях акустические различия,

вызывающие НР, оказываются ниже порога ак-

тивного распознавания [25, 41, 51, 86, 107]. Опи-

саны также экспериментальные ситуации, когда

перцептивно различные стимулы не вызывали

НР, либо формировались одинаковые НР при на-

личии перцептивных отличий в стимулах [38, 133,

142, 161]. Так, например, отсутствие НР наблюда-

лось при предъявлении отчетливо различимых

коротких стимулов [21, 126]. В целом, корреляция

между параметрами НР и субъективной различи-

мостью стимулов оказывается неустойчивой,

особенно на индивидуальном уровне.

Отсутствие стойкой корреляции между объек-

тивными и субъективными показателями разли-

чения может объясняться различиями механиз-

мов формирования психофизических реакций и

НР, связанными с разными уровнями обработки

сенсорной информации в мозге. С другой сторо-

ны, отсутствие корреляции может быть вызвано

чисто методическими причинами. Известно, что

разные психофизические методы измерения

дифференциальных порогов (например, метод

“да–нет”, метод вынужденного выбора) основы-

ваются на разных критериях субъективной оцен-

ки и могут давать разные результаты [84]. Кроме

того, измерения психофизических порогов и ре-

гистрация НР в разных исследованиях проводи-

лись в неодинаковых условиях звуковой стимуля-

ции. При измерении психофизических порогов

обычно использовались процедуры интервального

наблюдения, тогда как при регистрации НР

предъявляется последовательный ряд стимулов.

Очевидно, что для корректного сравнения психо-

физических и электрофизиологических данных

условия звуковой стимуляции должны совпадать.

Работы, в которых выполнено это требование, бу-

дут рассмотрены ниже (раздел 3.3).

Рис. 2. Негативность рассогласования при различе-
нии плавного и мгновенного перемещения в контек-
сте неподвижных звуковых стимулов. (а): слева –
мгновенное и плавное (линейное) изменение ΔT в
стимулах, синтезированных на основе белого шума,
фильтрованного в полосе 100–1300 Гц; справа – соот-
ветствующие траектории перемещения звуковых сти-
мулов в горизонтальной плоскости. Межушная за-
держка возрастала от 0 до ±20, ±40, ±120, ±200 мкс,
что соответствовало угловым смещениям в ±2°, ±5°,
±14° и ±23°. На схеме показаны только траектории
движения от центра вправо; в эксперименте исполь-
зовалось также движение от центра влево. (б): ампли-
туды негативности рассогласования (НР), вызванной
мгновенным и плавным перемещением стимулов
(белые и черные кружки, соответственно) в контексте
неподвижных стандартных стимулов, локализуемых
по средней линии головы. Отведение Fz. Вертикаль-
ными черточками показана стандартная ошибка
среднего (N = 9). Цит. с изменениями по: Shestopalova
et al., 2012, figure 4.
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3.2. Негативность рассогласования
при околопороговых различиях

в пространственных звуковых стимулах

Применительно к пространственному слуху,
тема взаимосвязи субъективных и объективных ха-
рактеристик слухового различения сигналов имеет
два аспекта: 1) обнаружение движущегося стимула в
контексте неподвижных и 2) различение сигналов,
движущихся с разными скоростями.

Для оценки субъективного различения движу-
щихся стимулов от неподвижных в работах с приме-
нением плавного и скачкообразного движения [6,
153] применяли метод двухальтернативного вы-
нужденного выбора, и определяли порог различе-
ния при помощи процедуры лестниц. Минималь-
ное угловое смещение, при котором движущиеся
стимулы были отличимы от неподвижных, состави-
ло 27 ± 3 мкс для плавного движения и 33 ± 3 мкс
для скачка. В то же время, минимальная величина
ΔT, при которой получена значимая НР, состави-
ла 20 мкс, что может указывать на более высокую
разрешающую способность процессов автомати-
ческой обработки пространственных стимулов.

Непосредственное сравнение объективных и
субъективных показателей различения движу-
щихся стимулов при варьировании длины траек-
тории выполнено в работе Шестопаловой и др.
[12]. Для каждой из траекторий применялись сти-
мулы, различающиеся динамикой изменения ΔT
(плавное и скачкообразное перемещение). Уро-
вень субъективного различения определяли мето-
дом двухальтернативного вынужденного выбора.
Стимулы, перемещающиеся по коротким и длин-
ным траекториям, соответствующие подпорогово-
му и надпороговому субъективному различению,
использовали в качестве стандартов и девиантов в
экспериментах с регистрацией НР. Подпороговые
(субъективно неразличимые) стимулы с плавным
и скачкообразным движением вызывали форми-
рование значимой НР, что подтверждает выводы
работ по различению движущихся и неподвиж-
ных стимулов [6, 153] о способности мозга распо-
знавать пространственные сигналы на уровнях,
предшествующих формированию осознанного
восприятия. Переход к надпороговым различиям
в перемещении стимулов приводил к улучшению
как субъективного, так и электрофизиологического
показателей различения в среднем по группе, но не
на индивидуальном уровне. При увеличении длины
траектории движения, амплитуда НР и процент
правильных ответов в психофизическом тестиро-
вании не достигали значимой корреляции.

Переходя к вопросу о различении сигналов,
движущихся с разными скоростями, следует от-
метить, что существующие данные по дифферен-
циальной чувствительности слуховой системы к
скорости движения стимулов не позволяют напря-
мую соотнести характеристики субъективного

восприятия скорости и его электрофизиологиче-
ские показатели. Взаимозависимость параметров
движения (времени, пути и скорости) составляет
ключевую проблему субъективного различения
скорости. Скорость движения определяется прой-
денным расстоянием и временем движения, ко-
торые сами по себе могут служить признаками
для различения стимулов, движущихся с разными
скоростями. При варьировании скорости стиму-
ла за счет времени движения либо за счет длины
траектории проблема множественности призна-
ков остается нерешенной. Тем не менее, психо-
физические исследования показали, что слуховая
система способна напрямую оценивать скорость
движения, однако присутствие в движущихся сти-
мулах пространственных различий может суще-
ственно влиять на их различение по скорости [46,
70]. Установлено, что чувствительность слуховой
системы человека ниже при различении быстро
движущихся источников звука, чем при различе-
нии медленных. С увеличением скорости движе-
ния источника звука слуховая чувствительность к
его пространственному смещению постепенно
снижается. Количественно это выражается в ли-
нейном возрастании минимально различимого
угла движения стимула с ростом его скорости [4
(обзор)]. Одновременно с ухудшением простран-
ственной разрешающей способности слуховая
система становится менее чувствительной к из-
менению скорости движения источника звука.
Абсолютные значения дифференциального по-
рога по скорости монотонно возрастают по мере
увеличения скорости стимула [27, 31, 46, 89, 174].

Нейрофизиологические механизмы восприя-
тия человеком скорости движения источника
звука до конца не изучены. Исследования элек-
трической активности мозга показывают, что ха-
рактеристики слуховых вызванных потенциалов
(ВП), в частности, комплекса N1P2, могут изме-
няться в зависимости от скорости движения. Уве-
личение скорости вызывает возрастание ампли-
туды и уменьшение латентности компонентов N1
и P2. Эти свойства реакции достаточно хорошо
выражены на высоких скоростях движения (более
90 град/с) и полностью исчезают при переходе к
более низким скоростям [5]. Нечувствительность
ВП к медленным движениям звукового источни-
ка подтверждают исследования, в которых дви-
жение стимула производилось с задержкой отно-
сительно момента включения сигнала [8, 65, 66,
95]. В этих условиях ВП, соответствующий дви-
жущемуся фрагменту сигнала, отсутствует на малых
скоростях движения, появляется при скоростях
90–100 град/с и монотонно возрастает по величи-
не при последующем увеличении скорости. При
исследовании ВП показателем реакции на ско-
рость стимула служит степень изменения величи-
ны ответа при изменении скорости. Аналогич-
ным показателем может служить амплитуда НР.
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Сравнение разрешающей способности слухо-
вой системы к скорости движения стимула, изме-
ренной путем регистрации НР и путем определения
дифференциальных порогов по скорости движения,
выполнено в работе Шестопаловой с соавторами
[13]. Авторами был специально разработан набор
движущихся стимулов, в которых переменным
параметром являлась скорость, а длительность и уг-
ловое смещение оставались постоянными (рис. 3).
Такие сигналы позволяли избежать проблемы
множественности признаков в задаче различения
стимулов по скорости их движения, но делали за-
дачу различения достаточно сложной для слуша-
телей, поскольку они были лишены возможности
опираться на дополнительные признаки времени
и пройденного пути. Дифференциальные пороги
по скорости определялись в режиме двухальтер-
нативного вынужденного выбора при помощи
метода лестниц. Полученные значения диффе-
ренциальных порогов оказались ожидаемо выше
величин, известных из литературы, и составили
242 ± 13 град/с при перемещении стимулов влево
и 234 ± 19 град/с при перемещении вправо, или 54
и 52% в относительных единицах, соответственно.
Электрофизиологическая часть исследования по-
казала, что значимый потенциал НР формируется в
комбинации плавно движущихся стимулов со
скоростями 450 град/с (стандарт) и 620 град/с (де-
виант), т.е. при разнице скоростей стандарта и де-
вианта 170 град/с (или 38% в относительных еди-
ницах). Таким образом, при сравнении с психофи-
зическими измерениями, амплитуда НР оказалась
более чувствительным показателем различения
как при обнаружении движущихся стимулов в
контексте неподвижных, так и при различении
сигналов, движущихся с разными скоростями.

3.3. Контекстные эффекты в исследованиях 
перцептивных различий звуковых стимулов

Как субъективные, так и объективные показа-
тели слухового различения могут существенно
изменяться в зависимости от акустического кон-
текста стимуляции [напр., 156]. Простейшим
примером влияния контекста служат данные по
перестановке местами пары сигналов, используе-
мых в качестве стандарта и девианта. В этом случае
физические различия между сигналами сохраня-
ются неизменными, тогда как функциональное
значение сигналов меняется на противоположное.
При этом могут существенно изменяться и пер-
цептивные различия между сигналами. Если уро-
вень различения (объективный или субъектив-
ный) не изменяется при инверсии конфигурации
стимулов, то данный показатель отражает только
физические различия между сигналами. Если же
уровень различения изменяется при перестанов-
ке стандарта и девианта, то используемый пока-

Рис. 3. Негативность рассогласования при различе-
нии скоростей плавного движения стимулов. (a): на-
бор движущихся стимулов, в которых переменным
параметром являлась скорость, а длительность и уг-
ловое смещение оставались постоянными. Полный
набор скоростей плавного движения разработан для
психофизического эксперимента по определению
дифференциального порога по скорости (Шестопа-
лова и др., 2015). Для получения негативности рассо-
гласования использовались стимулы, движущиеся со
скоростями 450 град/с и 620 град/с (темные жирные
сплошные линии), а также скачок (толстый пунктир).
(б): Негативность рассогласования, вызванная плав-
ным движением (620 град/с) и скачком в контексте
плавно движущихся стандартов (450 град/с). Отведе-
ние Fz. Усреднение по данным 11 испытуемых.
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затель характеризует, помимо физических разли-
чий, контекстные особенности стимульного ряда.

В современных исследованиях слухового вос-
приятия контекста широко применяются также
последовательности, в которых вероятности
предъявления стандарта и девианта изменяются
плавно, что приводит к постепенной смене ролей.
Согласно принятым представлениям, амплитуда
НР обычно больше в последовательностях с мед-
ленной сменой ролей стандарта и девианта, чем с
быстрой, поскольку быстрая смена ролей ведет к
снижению точности предсказательной модели,
сформированной в мозге относительно поступа-
ющего потока стимулов [63, 171]. Однако, величина
НР зависит также от того, какой из двух стимулов
появился в роли девианта первым [order-driven bias;
165, 166]. Остается неясным, какие области мозга
участвуют в наблюдаемых контекстных эффек-
тах, связанных с извлечением информации о ве-
роятности появления стимулов. Накопленные
данные свидетельствуют, что контекстные эф-
фекты могут оказывать весьма существенное вли-
яние на самых ранних этапах слухового анализа.

Режим звуковой стимуляции, при котором
каждый вид стимулов выступает в роли стандарта
в одних сериях и в роли девианта – в других, при
одной и той же структуре всех серий, называется
“обратной oddball-парадигмой”. Такая стимуля-
ция использовалась в ряде работ, чтобы устранить
возможное влияние чисто акустических различий
между стандартом и девиантом на разностный по-
тенциал [напр., 22, 83, 131]. Авторы применяли
метод вычисления “одностимульной” НР, при
котором НР получают вычитанием ответов на один
и тот же стимул, служащий девиантом в одной и
стандартом в другой серии. Этот метод успешно
применялся в случаях различий по частоте и дли-
тельности [напр., 82, 83, 131, 139]. Аналогичная
методика получения НР, вызванной простран-
ственными различиями, применена в работе
Шрёгера и Вольфа [147]. Авторы использовали
неподвижные звуковые стимулы различной лока-
лизации. Модифицированная НР вычислялась
путем вычитания ВП на контрольные равноверо-
ятные стимулы из ВП на девианты, т.е. вычитание
производилось между ответами на идентичные
стимулы, предъявленные с одинаковой вероятно-
стью. Амплитуда модифицированной НР оказалась
меньше, чем традиционной. Авторы приходят к
заключению, что пространственные различия
могут вызывать истинную НР, в основе которой
лежат различительные процессы высокого по-
рядка.

Подробный анализ контекстных эффектов при
различении динамических пространственных сти-
мулов выполнен в серии работ Шестопаловой с
соавторами [14, 15, 151, 152]. Важной особенно-
стью этих работ является параллельное проведение

регистрации ЭЭГ и психофизического тестирования
в режиме oddball-стимуляции. В экспериментах при-
менялись дихотически предъявляемые стимулы с
быстрым или медленным изменением акустиче-
ских параметров. Эксперименты с азимутальным
движением звуковых стимулов, создаваемым за
счет изменений межушной задержки ΔT [15, 152],
показали более высокую вероятность активного
обнаружения девианта и бóльшую амплитуду НР
в тех последовательностях сигналов, в которых
девиант перемещался быстрее стандарта. Хотя
физические различия между стандартом и деви-
антом при смене контекста на противоположный
оставались неизменными, перцептивные различия
оказались больше при быстром перемещении деви-
анта в контексте более медленных стандартов. Ам-
плитуда НР демонстрировала большую чувстви-
тельность к скорости движения, чем уровень ак-
тивного обнаружения девианта и уровень ложных
тревог. Этим определялись различия контекст-
ных эффектов в активных и пассивных условиях.
Результаты психофизического тестирования ука-
зывали на категориальное восприятие движу-
щихся стимулов: скачок и медленное движение
могли быть отнесены к одной перцептивной ка-
тегории (движущиеся сигналы), а неподвижный
стимул – к другой.

Более детальное изучение активного и пассив-
ного различения при смене контекста проведено
при использовании сигналов с нарастанием или
спадом интенсивности [14, 151]. Характерной осо-
бенностью восприятия таких сигналов является не-
однократно описанное в психофизической лите-
ратуре перцептивное преимущество стимулов с
нарастающей интенсивностью, отражающее вы-
сокую биологическую значимость распознавания
приближающихся объектов. Как показало исследо-
вание, автоматическое (preattentive) различение ам-
плитудно-модулированных сигналов определялось
главным образом соотношением интенсивности
девианта и стандарта в последовательности, в то
время как субъективные показатели различения
зависели от направления модуляции: активное
различение было более успешным для сигналов с
ростом интенсивности. Иными словами, потен-
циал НР демонстрировал реакцию на структуру
последовательности в целом, тогда как психофи-
зические показатели отражали параметры отдель-
ных сигналов. Такое расхождение между нейро-
нальными механизмами генерации НР и процессами,
лежащими в основе осознанного различения, слу-
жит иллюстрацией диссоциации между функция-
ми “мозга” и “сознания”. На ранних этапах сенсор-
ной обработки нейрональные структуры мозга мо-
гут различать слуховые события, неразличимые
на более поздних этапах восприятия. Субъектив-
ные показатели различения могут не всегда прояв-
лять чувствительность к эффектам, происходящим
на низших уровнях обработки и предшествующим
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переключению внимания, подготовке и выполне-
нию моторного ответа [78, 122]. Формирование НР
меньшей латентности для нарастающих различий
между стандартом и девиантом отражает времен-
ное преимущество их обработки на этапе автома-
тического различения. С другой стороны, высо-
кий уровень субъективного различения для нарас-
тающих стимулов свидетельствует в пользу
гипотезы о том, что рост интенсивности может слу-
жить для слушателя внутренним, безусловным пре-
дупреждающим сигналом [32]. Вопрос о взаимосвя-
зи этого предупреждающего сигнала с автоматиче-
ским различением требует дальнейших
исследований. На данном этапе можно заклю-
чить, что диссоциация между ранними и поздни-
ми этапами слуховой обработки может базиро-
ваться на большей биологической значимости
роста интенсивности. Информация о структуре
последовательности играет меньшую роль при
перераспределении ресурсов внимания в сторону
потенциально опасных объектов, и поэтому пер-
цептивное преимущество роста интенсивности
не нашло отражения в параметрах НР.

4. МЕЖПОЛУШАРНАЯ АСИММЕТРИЯ 
РЕАКЦИЙ МОЗГА ПРИ ЛОКАЛИЗАЦИИ 

ИСТОЧНИКА ЗВУКА

4.1. Модели функциональной асимметрии 
активности мозга

Относительно обработки бинауральных при-
знаков звукового стимула в левом и правом полу-
шариях мозга существуют две основные гипотезы:
преимущественная обработка в полушарии, кон-
тралатеральном стороне звуковой стимуляции
(“контралатеральное доминирование”), и преоб-
ладающая роль правой слуховой коры в анализе
пространственных признаков звука (“правосто-
роннее доминирование”). Однако в последнее
время получено множество экспериментальных
свидетельств того, что эти гипотезы не являются
полностью взаимоисключающими.

Основой для гипотезы о контралатеральном
доминировании полушарий мозга при обработке
звуковых стимулов послужили результаты иссле-
дований на животных, убедительно показавшие
большую величину контралатеральной реакции
нейронов при монауральной и бинауральной зву-
ковой стимуляции [134]. Контралатеральное до-
минирование реакций мозга человека при анали-
зе пространственных признаков звука было также
выявлено во многих работах [43 – регистрация
ЭЭГ; 91, 96 – метод фМРТ; 104, 129, 130, 141 – ре-
гистрация магнитных реакций мозга]. Контрала-
теральное преобладание ВП описано также в ис-
следованиях, изучавших по отдельности реакцию
на включение звука и реакцию на пространствен-
ные изменения стимуляции, начало которых от-

срочено относительно момента включения. Реак-
ция на начало движения формировалась раньше
и была сильнее в полушарии, контралатеральном
направлению движения, причем контралатераль-
ное преимущество более выражено при движении
звуковых стимулов влево, чем вправо [95]. В работе
Гецмана [66] была установлена связь между сте-
пенью асимметрии реакции и скоростью движения
стимула. Контралатеральное преобладание реак-
ций было сильнее при высоких скоростях движе-
ния, а при медленном движении амплитуда ответа
становилась больше в правом полушарии.

В то же время, в некоторых работах контрала-
теральное доминирование при обработке слуховой
информации не было обнаружено [85, 176, 180, 181].
Исследования, выполненные при повреждении
участков мозга, а также методами фМРТ и МЭГ,
выявили правостороннее доминирование реак-
ций на пространственные звуковые стимулы [34,
44, 74, 77, 155, 159, 177, 179].

Результаты ряда исследований не укладыва-
лись полностью ни в одну из описанных теорий.
Так, в работе Тиитинена [164] при сравнении ак-
тивности двух полушарий большая амплитуда
компонентов N1m и P2m отмечалась в правосто-
ронних отведениях; однако, при сравнении реак-
ций на каждый вид звуковых стимулов большая
амплитуда реакции регистрировалась от полуша-
рия, контралатерального звуковому стимулу, чем
от ипсилатерального. Авторы делают вывод о спе-
циализации правого полушария при пассивной
обработке пространственных признаков стимула.
Согласно данным Паломяки с соавторами, в об-
ласти левой и правой височной доли наблюдается
выраженная контралатеральная активация; одна-
ко, в целом амплитуда компонента N1m больше
при отведении от правого полушария, чем от ле-
вого [129]. Установлено также, что реакции лево-
го полушария активируются преимущественно
правосторонним движением стимула, тогда как
правое полушарие реагирует на движение звуко-
вых стимулов с обеих сторон (иными словами,
движение вправо активирует оба полушария, а
движение влево – в основном правую кору) [18,
43, 96]. Контралатеральность реакций левого по-
лушария (при симметричности реакций в правом
полушарии) рассматривается в литературе как
проявление феномена “левостороннего игнори-
рования” (в англоязычной литературе – neglect
model), под которым подразумевают преимуще-
ственную обработку контралатеральной про-
странственной информации в левом полушарии
и обработку информации по всему внешнему
пространству в правом полушарии мозга [105,
162]. Более выраженная контралатеральность ре-
акций левого полушария в процессе обработки
пространственной слуховой информации наблю-
далась при исследовании электрофизиологических и
гемодинамических реакций мозга человека, и пред-
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положительно связана с тем, что активность левой
теменной коры модулируется фронто-теменными
нейрональными структурами правого полушария
[52, 91, 143].

Возможной причиной столь сильных расхож-
дений в представлениях о том, как организована
обработка пространственных признаков звука в
центральных отделах слуховой системы человека,
могут быть качественные различия в способах
звуковой стимуляции, применяемых разными ав-
торами. Установлено, что асимметрия реакций
мозга существенно зависит от того, каким именно
признаком определяется пространственное по-
ложение стимула: межушной задержкой ΔT или
ΔI, либо их сочетанием, либо передаточной функ-
цией головы [напр., 74, 88, 129, 168, 177]. Влияние
способа стимуляции на асимметрию реакции на
начало движения непосредственно исследова-
лось в работе Гетцмана и Левальда [68]. Контра-
латеральное преобладание ВП выявлено как при
дихотической стимуляции с созданием эффекта
движения за счет изменений ΔT и ΔI, так и при
стимуляции в свободном поле, а также при ис-
пользовании трехмерного виртуального движе-
ния, тогда как правополушарное преимущество
реакций наблюдалось только для виртуального
движения и движения в свободном поле.

Другая причина противоречивых результатов
исследований латерализации реакций мозга мо-
жет заключаться в разной направленности вни-
мания испытуемых. В некоторых работах приме-
нялись условия пассивного прослушивания, в
других внимание испытуемых было направлено на
вторичное зрительное задание либо на определен-
ные звуковые стимулы. Межполушарная асиммет-
рия зависит от фокусировки внимания при лока-
лизации звука [см. обзор 24]. Базовые аспекты
асимметрии могут быть связаны с автоматиче-
ской обработкой слуховой информации, поэтому
феномен НР в последнее время активно использу-
ется при изучении функциональной роли левого и
правого полушарий в пространственном слухо-
вом анализе. Имеются определенные свидетель-
ства, что процесс автоматического распознавания
различий вызывает более выраженную полушар-
ную специализацию соответствующих нейронных
структур, чем независимое предъявление стимулов
вне процедуры регистрации НР [90].

4.2. Функциональная асимметрия негативности 
рассогласования для неподвижных стимулов
По данным ряда первых исследований, ампли-

туда НР была больше в правом полушарии, чем в
левом, независимо от стороны звуковой стимуля-
ции [19, 20, 53, 69, 99, 123]. В то же время, деталь-
ное исследование топографии НР при дихотиче-
ской стимуляции и в свободном поле выявило
сложную картину асимметрии разных ее компонен-

тов [52]. Височный компонент НР демонстрировал
контралатеральное преобладание; фронтальный
компонент был значительно смещен вправо при
предъявлении левосторонних девиантов, но оста-
вался совершенно симметричным в случае право-
сторонних. По мнению авторов, эти результаты
соответствуют гипотезе о связи фронтального
компонента НР с процессами непроизвольного
переключения внимания [58]. Аналогичный ре-
зультат был получен при регистрации магнитного
эквивалента НР: правосторонние девианты при-
водили к формированию НР с одинаковой ла-
тентностью в обоих полушариях, тогда как при
предъявлении левосторонних девиантов НР в пра-
вом полушарии опережала НР левого полушария
[91]. Последующие работы также подтвердили, что
при отведении от полушария, контралатерального
неподвижным латерализованным девиантным сти-
мулам, регистрируется большая амплитуда НР
[90, 119, 158, 160]. Преимущественно контралате-
ральная автоматическая обработка простран-
ственных различий звуковой стимуляции получе-
на также в работе Рихтер с соавторами [136]. Ав-
торы подчеркивают, что степень межполушарной
асимметрии НР зависит от положения девиант-
ных стимулов относительно стандартных: кон-
тралатеральное преобладание НР значительно
более выражено при смещении стимулов от непо-
движных стандартов к периферии, чем к средней
линии головы.

4.3. Функциональная асимметрия негативности 
рассогласования для движущихся стимулов

Несмотря на значительное количество и раз-
нообразие упомянутых выше исследований, име-
ющихся экспериментальных свидетельств недо-
статочно для окончательного решения вопроса о
том, какая модель асимметрии в большей степени
соответствует потенциалу НР: правостороннее
доминирование, контралатеральное доминирова-
ние или модель левостороннего игнорирования.
В уже упоминавшейся серии работ по исследова-
нию ВП и НР, вызванных движением стимулов в
пределах фронтального акустического сектора [6,
9, 29, 153], также был проведен анализ межполу-
шарной асимметрии НР. Обнаружена тенденция
к преобладанию реакции от контралатеральных от-
ведений по сравнению с ипсилатеральными отно-
сительно латерализации стимула. В целом асим-
метрия НР была выражена достаточно слабо [6],
но все же результаты указывали на увеличение
степени контралатеральности НР с ростом ΔT от 0
до 200 мкс. Авторами было выдвинуто предположе-
ние, что асимметрия НР может проявиться более
отчетливо при перемещении стимулов от центра
к уху до положения максимальной латерализа-
ции. В последующей работе [150] исследовалось
влияние стороны отведения (левой или правой) и
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направления перемещения стимула (ипси- или
контралатерального стороне отведения) на ком-
поненты N1 и P2 вызванного потенциала и на НР
при перемещении звуковых стимулов от средней
линии головы к левому или правому уху с разными
скоростями по длинным траекториям (от 0 до 800 мс,
рис. 3). Кроме того, была исследована временная
динамика развития межполушарной асимметрии
N1, P2 и НР, а также зависимость асимметрии от
скорости движения.

Полученные результаты указывают на явное
правостороннее доминирование компонентов N1
и P2: в отведениях от правого полушария реги-
стрировались потенциалы большей амплитуды и
латентности, чем в левом полушарии. Правосто-
ронняя активность преобладала во временном
интервале 120–160 мс (на нисходящей ветви ком-
понента N1) независимо от скорости стимула.
Эти результаты служат подтверждением обще-
принятого взгляда на функциональное разделение
полушарий мозга, при котором правое полуша-
рие играет решающую роль в анализе простран-
ственной и пространственно-временной инфор-
мации [напр., 44, 141], а левое полушарие обеспе-
чивает начальную базовую обработку звука и
дальнейший анализ речевых стимулов [55, 132].
Правая задняя верхневисочная извилина, наряду
с правой латеральной фронтотеменной областью,
может образовывать супрамодальную нейрональ-
ную сеть, предназначенную для контроля внеш-
него пространства [100, 162, 178].

Потенциалы НР, напротив, не демонстриро-
вали правополушарной асимметрии. При реги-
страции от левого полушария НР характеризова-
лись преобладанием контралатеральных реакций
(на движение вправо), тогда как НР правого по-
лушария не зависели от направления движения
стимулов. Скорость движения не оказывала си-
стематического влияния на межполушарную
асимметрию НР. Тем самым было продемонстри-
ровано различие в асимметрии НР, регистрируе-
мой от обоих полушарий мозга при перемещении
стимулов влево и вправо, и получено подтвержде-
ние модели левостороннего игнорирования для
автоматического различения движущихся звуко-
вых стимулов.

Совокупность полученных данных свидетель-
ствует о разном характере асимметрии ВП и НР в
реакциях на движение звука в oddball-парадигме.
Аналогичные эффекты были описаны в электро-
физиологических исследованиях реакций мозга
на неподвижные и движущиеся стимулы, и было
выдвинуто предположение о наличии двух последо-
вательных этапов слуховой обработки движения
звука [57, 67]. На первом этапе предположительно
происходит интеграция акустических признаков
стимула, а на втором – определение направления
пространственного сдвига. По мнению Дюкоммуна

с соавторами [57], эти два этапа обеспечиваются
активностью различных нейронных сетей. Гетц-
манн [67] пришел к выводу, что ранняя и поздняя
фаза ответа на начало движения, демонстрирую-
щие разный характер функциональной асиммет-
рии, могут считаться электрофизиологическими
коррелятами двух этапов обработки движения.

Результаты описанного выше исследования
[150] вполне соответствуют точке зрения, что
ранние и поздние компоненты реакции (N1, P2 и
НР) могут отражать последовательные фазы слу-
ховой обработки. Области пика волны N1 могут
быть показателями эффекта включения звука, а
независящее от скорости правостороннее пре-
имущество, возникающее на нисходящей ветви
волны N1, может быть связано с общим контек-
стом автоматического пространственного вос-
приятия. Компоненты P2 и НР могут отражать не-
посредственную оценку скорости и перцептивного
расстояния между движущимися стимулами.

5. ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Анализ имеющейся литературы подтверждает,
что НР может рассматриваться в качестве доста-
точно надежного инструмента для изучения авто-
матического различения пространственных из-
менений звуковых стимулов, но только на груп-
повом уровне. Величина НР может отражать не
только положение начальной и конечной точек
траектории, но и динамические изменения сти-
мула, происходящие в процессе движения.

На индивидуальном уровне НР может слабо
коррелировать (или совсем не коррелировать) с
субъективными показателями, измеренными
психофизическими методами. Слабая корреля-
ция наблюдается для самых различных видов сти-
муляции и экспериментальных парадигм [см. об-
зоры 97, 122]. Проблемы взаимосвязи между ме-
ханизмами формирования НР и активным
различением, а также роли избирательного вни-
мания в обработке внезапных изменений акусти-
ческой среды, требуют детального исследования.

До сих пор не получил окончательного реше-
ния вопрос о том, в какой мере параметры НР от-
ражают физические различия между стандарт-
ным и девиантным стимулом, а в какой – струк-
туру звуковой последовательности в целом.
В этом направлении ведется множество работ,
изучающих НР высокого порядка, связанную с
распознаванием абстрактных закономерностей
звукового потока, в том числе с использованием
последовательностей с непостоянной временной
структурой [122, 165, 166, 173].

С точки зрения изучения пространственного
слуха, по-прежнему представляет интерес полу-
чение НР в условиях стимуляции в свободном
звуковом поле. Сочетание нескольких локализа-



УСПЕХИ ФИЗИОЛОГИЧЕСКИХ НАУК  том 50  № 3  2019

НЕГАТИВНОСТЬ РАССОГЛАСОВАНИЯ 27

ционных признаков звука (межушной задержки
по времени и по интенсивности, спектральных
признаков и изменений интенсивности) позво-
лит моделировать пространственные различия не
только в пределах горизонтальной плоскости, но
и в трехмерном пространстве. Исследования НР,
вызванной движением звука в вертикальной
плоскости, до сих пор не проводились. Анализ
параметров НР в таких условиях может дать но-
вые сведения об активации мозговых структур,
обеспечивающих ориентацию человека и его
адаптацию к пространственным акустическим
изменениям.
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Mismatch Negativity and Spatial Hearing
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Mismatch negativity (MMN) is a component of event-related brain potentials (ERPs) generated by violations
in the relation between sensory representation of incoming sounds and regularities extracted from preceding
auditory context. In the present review, we introduce modern concepts and interpretations of MMN, and
summarize the accumulated experimental evidence on the MMNs elicited by stationary and moving sound
stimuli. Special consideration is given to the relationship between MMN parameters and behavioral discrim-
ination ability, and to the contextual effects in the perception of auditory changes. We also discuss some of
the most significant studies on hemispheric asymmetry of the brain activity during preattentive discrimina-
tion of moving sounds.

Keywords: event-related potentials, mismatch negativity, spatial hearing, sound localization, auditory motion
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